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摘要 : 物种 分 布 范围 的 形成 是 进化 生态 学 研究 的 基本 问题 之 一 ， 但 植物 的 资源 分 配 策略 是 否 与 物种 边界 形 
成 有 关 一 直 没 有 相关 研究 。 青 藏 高 原 特 有 植物 露营 乌 头 在 末次 最 大 冰期 时 有 4 个 避难 所 ,但 冰期 后 只 有 一 
个 避难 所 的 种 群发 生 了 扩张 并 最 终 形成 了 现代 分 布 格局 。 以 露营 乌 头 的 避难 所 种 群 (同仁 种 群 ) 和 扩张 
后 邻近 分 布 区 边缘 的 两 个 种 群 〈 兴 海 种 群 和 海北 种 群 ) 为 研究 对 象 ， 通 过 比较 避难 所 种 群 和 边缘 种 群 的 
资源 分 配方 式 ， 探 讨 露营 乌 头 的 资源 分 配 与 该 植物 分 布 区 及 边界 形成 的 关系 。 结 果 发 现 : 1) 兴 海 和 海北 
种 群 的 营养 结构 (包括 根 、 植 株 高 度 和 茎 叶 生 物 量 ) 均 显 著 低 于 同仁 种 群 ， 海 北 种 群 的 繁殖 结构 〈 花 数 
量 和 花生 物 量 ) 显著 低 于 同仁 和 兴 海 种 群 ， 但 海北 和 兴 海 的 繁殖 分 配 均 显著 高 于 同仁 种 群 ，2) 3 个 种 群 
的 繁殖 资源 与 个 体 大 小 呈现 显著 的 正 相 关 关 系 ， 投 入 到 繁殖 资源 的 比例 (繁殖 分 配 ) 与 个 体 大 小 呈 显 著 
的 负 相 关 关 系 。 对 露营 乌 头 的 研究 结果 一 方面 进一步 证 明了 个 体 大 小 依赖 的 繁殖 分 配 ， 但 不 符合 “植物 
开始 繁殖 必须 达到 一 定 的 大 小 ( 阅 值 )” 这 一 结论 ， 这 可 能 与 露营 乌 头 的 生活 史 特 征 有 关 ; 而 另 一 方面 ， 
露营 乌 头 在 扩张 过 程 中 逐渐 增加 了 对 繁殖 资源 投资 的 比例 ， 说 明 胁 迫 生境 中 有 性 繁殖 对 该 植物 具有 更 为 重 
要 的 意义 ,日 露 营 乌 头 在 扩张 过 程 中 可 能 逐渐 实现 繁殖 产 出 最 大 化 ， 并 可 能 在 边缘 种 群 实现 最 优 繁殖 分 配 
进而 最 终 形成 该 物种 分 布 区 的 边界 ， 但 这 一 结论 仍 需 在 更 多 的 植物 类 群 中 验证 。 
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Changes in Reproductive Allocation after Expansion from the 
Glacial Refugium and Implications for the Distribution 
Range in the Qinghai-Tibet Plateau Native Herb, 
Gymnaconitum gymnandrum (Ranunculaceae) 
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(1 College of Plant Protection, Yunnan Agricultural University, Kunming 650201, China; 2 Kunming Institute 
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Abstract: A fundamental goal of ecology and evolution is to explain patterns of species distribution and abundance. 
However, the way in which stable distribution ranges are shaped by natural selection is still poorly understood, espe- 
cially whether patterns of resource allocation have contributed to the range size and the formation of range boundary 
received little attention. For annual herb, the maximum reproductive allocation is predicted to be 50% ，and thus we 
predicted that reproductive allocation might contribute to the formation of range boundary since plant will enhance al- 


locations to reproduction in stressful environments. In this study, we presented our data on resource allocation be- 
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tween population from the glacial refegium and those from the marginal populations in Gymnaconitum gymnandrum, 
an alpine biennial native to the Qinghai-Tibet Plateau, aiming to find the contribution of resource allocation to the 
formation of range boundary. Our results showed that resource allocations to vegetative organs, including roots, plant 
height and stem-leaf biomass, were significantly higher in the refugium population that in the two marginal popula- 
tions, and allocations to reproductive organs, including flower number and flower biomass, were significantly lower 
in one marginal population ( Haibei population) than in the other marginal population (Xinghai population) and the 
refugium population (Tongren population). However, reproductive allocation was significantly higher in the marginal 
populations than in the refugium population. In addition, in each of the three populations, we found a positive rela- 
tionship between the plant size and flower biomass but a negative relationship between the plant size and reproductive 
allocation. Our results indicated a size-dependent reproductive allocation in G. gymnandrum, but we did not find a 
size threshold for reproduction in each of the three populations of this plant, which might be attributed to the life his- 
tory of this biennial herb. We also suggested that reproductive allocation was increased during the process of range 
expansion and may rise to the optimal reproductive allocation in the marginal populations, which suggested the im- 


portant role of sexual reproduction for plants in more stressful environments and the formation of range boundary. 
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However, these conclusions need to be further proved in other plant species. 


Key words: Gymnaconitum gymnandrum; Refugium; Expansion; Reproduction allocation; Range boundary 


资源 分 配 模 式 是 植物 生活 史 的 一 个 重要 特 
征 ， 通 常 来 讲 ， 植 物 在 整个 生活 史 过 程 中 获得 的 
资源 量 是 有 限 的 ， 而 植物 分 配给 一 种 功能 或 者 结 
构 的 资源 就 不 能 用 于 其 他 功能 或 者 结构 ， 因 此 有 
限 的 资源 如 何 分 配 到 植物 的 生长 、 繁 殖 和 防御 等 
各 功能 之 间 以 及 各 个 功能 间 的 资源 分 配 欧 争 在 植 
物 整个 的 生长 过 程 中 如 何 权 衡 一 直 是 生活 史 研 究 
的 热点 问题 之 一 ( 张大勇, 2000，2003 ) 。 繁 殖 
分 配 是 指 植物 个 体 在 特定 时 间 段 内 (如 一 个 生长 
季节 ) 用 于 繁殖 的 净 同 化 产物 的 比例 ， 即 同化 产 
物 向 其 繁殖 器 官 分 配 的 比例 。 已 有 的 研究 表明 ， 
植株 的 个 体 大 小 、 交 配 系 统 、 生 活 史 特征 、 遗 传 
特性 及 个 体 间 的 竞争 〈 种 群 密度 ) 和 环境 中 的 资 
源 有 效 性 都 会 影响 植物 的 资源 分 配 策略 (Hutch- 
ings，1997; Bazzaz 等 ，2000; 张大 勇 , 2003) 。 尽 
管 受 多 种 因素 影响 ， 植 物 的 繁殖 资源 分 配 仍然 呈 
现 出 一 定 的 规律 性 ， 通 常情 况 下 在 胁迫 环境 中 植 
物 会 增加 对 繁殖 资源 的 投资 比例 。 例 如 ， 高 海拔 
地 区 的 生态 环境 被 认为 不 利于 植物 的 生长 和 繁殖 
(Kirner，2003) ， 但 随 海拔 的 升 高 ， 植 物 的 繁殖 
资源 的 投入 比例 通常 呈现 增加 的 趋势 ， 表 明 在 胁 
迫 环境 中 有 性 繁殖 对 植物 具有 更 为 重要 的 意义 
(Fabbro 和 Kimer，2004; 赵 方 和 杨 永 平 ，2008; 
范 邓 妹 和 杨 永 平 , 2009; Fan 和 Yang, 2009) 。 

对 一 个 物种 而 言 ， 与 分 布 区 中 心 的 种 群 相 比 ， 
位 于 分 布 区 边缘 的 种 群 通常 表现 出 较 高 的 片段 化 程 

















度 并 包含 较 少 的 个 体 数量 ( Brown 等 , 1995) ， 而 这 
种 现象 会 导致 两 种 不 同 的 后 果 。 第 一 ， 如 果 分 布 区 
边缘 的 种 群 与 分 布 区 中 心 的 种 群 完 全 没有 基因 交流 
且 边 缘 种 群 的 片段 化 程度 非常 严重 ， 那 么 阿利 效应 
和 遗传 漂 变 会 阻止 边缘 种 群 对 当地 环境 的 适应 
(Holt 和 Keitt, 2005) ; 第 二 ， 如 果 边 缘 种 群 能 与 中 
心 种 群 进行 基因 交流 ， 那 么 持续 的 基因 交流 会 阻 
止 边 缘 种 群 对 当地 环境 的 适应 能 力 (Lenormand， 
2002) 。 尽 管 这 两 个 结果 的 成 因 不 同 ， 但 最 终 均 会 
阻止 种 群 进 一 步 扩 张 并 形成 物种 分 布 区 的 边界 。 
因此 ， 对 于 一 个 具体 的 物种 而 言 ， 与 分 布 区 中 心 
的 种 群 相 比 ， 位 于 分 布 区 边缘 的 种 群 同样 处 于 一 
种 胁迫 的 生境 中 ,但 这 种 胁迫 是 针对 一 个 具体 的 
物种 而 不 是 对 多 数 植物 。 对 物种 分 布 区 中 心 和 边 
缘 的 繁殖 分 配 比 较 研 究 ， 既 能 加 深 我 们 对 植物 繁 
殖 策略 的 认识 ， 又 能 拓宽 我 们 对 物种 分 布 区 形成 
的 理解 。 然 而 确定 一 个 物种 分 布 区 的 边缘 相对 容 
易 ， 但 如 何 确定 该 物种 分 布 区 的 中 心 则 较为 困难 。 
例如 ， 是 利用 该 物种 分 布 区 的 中 心 位 置 来 决定 ， 
还 是 利用 种 群 的 遗传 多 样 性 来 决定 ? 近 10 年 来 ， 
我 国 在 植物 分 子 谱系 地 理学 研究 方面 取得 了 长 足 
的 发 展 ， 特 别 是 针对 青藏 高 原 及 周边 高 山地 区 分 
布 的 植物 开展 了 大 量 人 研究 ( Qiu 等 , 2011; Liu 等 ， 
2012) 。 目 前 研究 表明 许多 植物 在 冰期 时 存在 避难 
所 ， 而 在 最 后 一 次 大 冰期 后 ， 不 同 的 植物 甚至 同 
种 植物 的 不 同 种 群 表 现 出 不 同 的 进化 反应 (扩张 
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或 者 不 扩张 ) ， 这 些 研究 为 植物 分 布 区 中 心 和 边缘 
种 群 繁殖 分 配 策略 的 比较 研究 提供 了 基础 。 经 过 
前 期 的 观察 和 调查 ， 我 们 发 现 毛 芮 科 植 物 露 营 乌 
头 因 其 自身 的 两 个 特点 成 为 研究 分 布 区 中 心 和 边 
缘 种 群 繁殖 分 配 策 略 的 一 个 模式 材料 。 首 先 ， 露 
蔚 乌 头 在 最 后 一 次 大 冰期 时 存在 4 个 避难 所 ,但 
在 冰期 过 后 只 有 一 个 避难 所 发 生 了 扩张 并 最 终 形 
成 了 现代 分 布 格局 (Wang 等 , 2009) 。 其 次 ， 露 
蓝 乌 头 是 两 年 生 植 物 ， 整 个 生活 史 过 程 中 仅仅 发 
生 一 次 开花 结实 现象 ， 不 存在 当前 繁殖 投资 与 将 
来 繁殖 投资 的 权衡 问题 ， 而 理论 模型 预测 短命 植 
物 的 最 优 繁殖 分 配 是 50% (张大 勇 , 2003) ， 因 
此 我 们 推测 露营 乌 头 可 能 在 扩张 过 程 中 不 断 增 加 
对 繁殖 器 官 的 投资 而 在 边缘 种 群 达到 了 最 优 繁殖 
分 配 最 终 导致 形成 分 布 区 的 边界 。 

为 验证 这 一 假设 ， 本 研究 以 露 蕊 乌 头 冰 期 避 
难 所 附近 的 种 群 和 向 西 、 北 两 个 方向 扩张 后 分 别 
形成 的 一 个 分 布 区 边缘 附近 的 种 群 为 对 象 ， 比 较 了 
3 个 种 群 的 形态 特征 和 繁殖 资源 分 配 ， 重 点 回答 如 
下 问题 : (1) 露营 乌 头 从 冰期 避难 所 向 外 扩张 后 的 
形态 特征 发 生 了 什么 变化 ?” (2) 露 划 乌 头 从 冰期 
避难 所 扩张 后 的 繁殖 资源 分 配 发 生 了 什么 变化 ? 
































1 材料 和 方法 
1.1 研究 材料 

露营 乌 头 为 毛 芮 科 两 年 生 草本 植物 ， 广 谤 分 布 在 青 
藏 高 原 地 区 。 露 营 乌 头 因 其 独特 的 形态 特征 (如 退化 的 
莹 片 、 暴 露 的 雄 蔓 和 柱头 ) 和 生活 史 特 征 (两 年 生 ) 而 
被 认为 是 乌 头 属 中 最 为 独特 的 类 群 (Wang 等 ,2001 ) ; 
而 最 近 露 营 乌 头 亚 属 被 认为 应 该 提升 到 属 级 水 平 ( 露 蕊 
马 头 属 ) (Wang 等 , 2013) 。 露 莫 乌 头 的 花 被 蓝 紫 色 ， 花 
期 6-8 月 。 已 有 的 人 研究 表明 能 蜂 是 露 蕊 乌 头 的 主要 传粉 
者 〈 张 挺 峰 等 , 2006) ， 但 是 露营 乌 头 可 通过 虫 媒 和 风 媒 
两 种 传粉 方式 产生 种 子 (Duan 等 , 2009) 。 
1.2 研究 点 概况 

冰期 后 露 荔 乌 头 发 生 扩张 的 避难 所 在 青海 省 同仁 
县 附近 ， 因 此 本 研究 在 同仁 县 县 城 附近 选 了 一 个 种 群 
(以 下 简称 同仁 种 群 ) (35°21'05. 2” N，101°56’58. 5” E， 
2 804 m) 。 该 种 群 位 于 同仁 县 城 附近 的 弃 耕 地 上 ， 主 要 
的 伴生 植物 为 细 叶 亚 菊 (hjania tenuifolia)、 微 孔 草 
( Microula sikkimensis) 和 披 碱 草 (Elymus dahuricus) 等 。 

冰期 后 同仁 县 避难 所 的 种 群 向 南 、 西 和 北 3 个 方向 
发 生 了 扩张 ， 其 中 向 南 的 最 远 种 群 扩张 到 了 四 川 的 九寨 
沟 附 近 ， 向 西 的 最 远 种 群 扩张 到 了 青海 省 兴 海 县 附近 ， 




























































































而 向 北 的 最 远 种 群 扩张 到 了 青海 省 祁 连 县 附近 (Wang 
等 , 2009) 。 受 条 件 限 制 ， 我 们 选择 了 向 北 和 向 西 两 支 ， 
其 中 向 西方 向 选择 了 位 于 青海 省 南部 的 兴 海 县 附近 的 
个 种 群 作为 研究 对 象 (以 下 简称 兴 海 种 群 ) (35?31' 
54. 85” N，99°49'55. 90” 下 ，3 468 m) ， 向 北 选择 了 距离 
祁 连 县 约 100 km 的 中 国 科学 院 海北 高 寒 草 匈 生态 系统 定 
位 观测 站 附近 的 一 个 种 群 作为 研究 对 象 ( 以 下 简称 海北 
种 群 ) (37°36'45. 50” N，101°18'48. 46”" EE,，3204m)。 兴 
海 县 位 于 青海 省 南部 ， 隶属 海南 藏族 自治 州 ， 年 均 气 温 
-0.5~6.1% ， 年 均 降 水 量 425 mm 左右 ， 具有 显著 的 高 
原 大 陆 性 气候 特征 。 海 北 站 位 于 青藏 高 原 东北 部 祁 连 
山谷 地 ， 站 区 属于 典型 的 高 原 大 陆 性 气候 ， 年 内 没有 绝 
对 无 霜 期 ， 相 对 无 霜 期 约 为 20d。 海 北 站 年 平均 气温 
-1.7% ， 年 降水 量 426~ 860 mm， 其 中 80% 的 降水 发 生 
在 5-9 月 。 植 被 类 型 为 青藏 高 原 典 型 的 地 带 性 植被 : 以 
金 露 梅 (Potentilla fruticosa) 为 建 群 种 的 高 寒 灌 丛 草 多 
和 以 渍 草 属 ( Kobresia) 植物 为 建 群 种 的 高 寒山 草草 甸 。 
1.3 研究 方法 

同仁 和 海北 两 个 种 群 于 2012 年 7 月 至 8 月 采集 ， 兴 
海 种 群 于 2013 年 7 月 采集 。 每 个 种 群 的 大 部 分 植株 处 于 
花期 时 ， 随 机 挖 取 每 个 地 点 的 植株 各 20 株 。 为 了 避免 因 
取样 时 间 的 不 同 而 引起 的 开花 数量 不 同 对 实验 结果 的 影 
响 ， 我 们 在 采样 时 选择 的 植株 主 枝 上 花 蓄 数 和 开花 数 的 
比例 是 1:1。 在 采集 植株 前 ， 首 先 用 米 尺 测量 植株 的 高 
度 ， 然 后 统计 每 个 植株 上 的 花 数 量 (包括 花 荔 和 已 开放 
的 花 ) 。 测 量 结束 后 将 植株 连 根 控 出 并 小 心 除去 荃 叶 和 
根 中 可 能 混杂 的 任何 杂 草 、 土 壤 或 其 他 杂质 ， 然 后 装 在 
纸袋 内 带 回 实验 室 。 

室内 将 地 上 部 分 分 为 党 殖 器 官 和 地 上 营养 器 官 两 部 
分 ， 繁 殖 器 官 部 分 包括 所 有 花蕾 、 已 开放 的 花 和 花梗 ， 
将 这 两 部 分 和 根 分 别 装 在 纸袋 内 并 在 60 所 烘箱 里 烘 48h 至 
恒 重 ， 然 后 用 电子 天 平 (0. 0001 g) 称 量 每 部 分 的 重量 。 
1.4 数据 分 析 

在 繁殖 分 配 的 研究 中 ， 通 常用 地 上 部 分 总 生物 量 或 
营养 器 官 生物 量 代表 植株 个 体 大 小 ( Weiner 等 ，2009 ) ， 
因此 本 研究 中 以 植株 地 上 营养 器 官 总 生物 量 (V) 表示 
植株 个 体 大 小 ， 繁 殖 分 配 (RA) 为 营养 器 官 生物 量 与 
总 生物 量 的 比例 。 所 有 数据 分 析 采 用 SPSS 16. 0 for Win- 
dows 统计 软件 包 进 行 。 利 用 单 因 素 方 差分 析 及 Post-hoc 
LSD 比较 3 个 种 间 的 差异 ， 并 月 
性 回归 分 析 。 


























































































































































































































j Linear Regression 进行 线 





2 结果 
2.1 露营 乌 头 的 器 官 特征 

在 研究 的 3 个 露营 乌 头 种 群 中 ， 同 仁 种 群 的 
植株 高 度 (74. 41 + 4. 26 cm， 平 均值 + 标准 误 ， 
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下 同 ) 显著 高 于 兴 海 (19. 44 + 1.24) cm 和 海北 
(15. 83 + 1.06) cm 两 个 种 群 ， 但 兴 海 和 海北 种 
群 的 植株 高 度 没 有 显著 差异 (图 1)。 根 生物 量 
和 葵 叶 生物 量 在 3 个 种 群 均 存 在 显著 差异 ， 其 中 
同仁 种 群 ( 根 生物 量 : 0. 27 + 0. 03 g， 茎 叶 生 物 
量 : 1.60+ 0.23 g) 最 大 ， 兴 海 种 群 ( 根 生 物 
























































海 (R=0. 886, P<0. 0001) 3 个 种 群 均 呈现 极 显 
车 的 正 相 关 关 系 (图 2) ， 而 露 蕊 马 头 的 葵 叶 生 
物 量 和 繁殖 分 配 在 同仁 (R= -0.787，P< 
0. 0001) 、 海 北 (R= -0.493,，P=0.027) 和 兴 
海 (R=-0.594, P=0.006) 3 个 种 群 则 表现 出 
显著 的 负 相关 关系 (图 2)。 
































量 : 0.14 + 上 0. 02 g， 葵 叶 生 物 量 : 0.73 + 上 0. 10 g) 
次 之 ,海北 种 群 〈 根 生物 量 : 0. 04 + 0.01 g， 葵 
叶 生 物 量 : 0.23 + 0.03 g) 最 小 (图 1)。 同仁 
( 花 数 量 : 19. 19 + 1.86 打 ， 花 生物 量 : 0.32 + 
0. 03 g) 和 兴 海 ( 花 数 量 : 20. 45 + 2.62 条 ， 花 
生物 量 : 0. 33 + 0. 03 g) 两 个 种 群 的 花 数 量 以 及 
花生 物 量 均 没有 显著 差异 ， 但 显著 高 于 海北 种 群 
( 花 数 量 : 7.65 + 0.83， 花 生物 量 : 0.11 + 0.01 
g); 而 对 于 繁殖 分 配 ， 海北 (0.30 + 0.01) 和 
兴 海 (0. 28 + 0.01) 两 个 种 群 不 存在 显著 差异 ， 
但 均 显 著 高 于 同仁 种 群 (0.16+ 上 0.01) (图 1)。 
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图 1 同仁 ( 黑 圆 点 )、 海 北 (空白 点 ) 和 兴 海 (三 角形 ) 三 


个 种 群 的 植株 高 度 (PH/80) 、 花 数量 (FN/80) 、 根 生物 量 





(RB) 、 茎 时 生物 量 (SB) 、 花 入 





E 物 量 (FB) 和 繁殖 分 配 (RA)。 











图 中 有 相同 字母 的 值 代表 在 0. 05 水 平 没 有 显著 差异 
Fig.1 Root biomass (RB), flower biomass (FB), stem-leaf bio- 





mass (SB), reproduction allocation (RA), flower number (FN/80) 
and plant height (PH/80) in the Tongren (black dots), Haibei 
(open dots) and Xinghai (triangles) populations. Values with the 


same letter indicate no significant difference at the 0. 05 level 


2.2 繁殖 特征 与 个 体 大 小 的 关系 

将 海北 、 兴 海 和 同仁 3 个 种 群 的 茎 叶 生 物 量 
和 花生 物 量 、 繁 殖 分 配 分 别 进行 相关 分 析 。 露 蓉 
乌 头 的 荃 叶 生物 量 和 花生 物 量 在 同仁 〈( 尽 =0. 808， 
P<0.0001) 、 海 北 (R=0.934, P<0.0001) 和 兴 
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图 2 同仁 (A)、 海 北 (B) 和 兴 海 (C) 三 个 种 群 露 蕊 乌 头 
的 茎 叶 生 物 量 与 花生 物 量 和 繁殖 分 配 的 关系 (其 中 实心 点 
表示 繁殖 器 官 生物 量 ， 空 心 点 表示 繁殖 分 配 ) 


Fig.2 Relationships between stem-leaf biomass and flower biomass 























(black dots) and reproductive allocation (open dots) in Tongren 


(A), Haibei (B) and Xinghai (C) 


3 讨论 
3.1 露营 乌 头 的 形态 特征 与 繁殖 分 配 

分 析 个 体 大 小 依赖 的 繁殖 策略 是 理解 植物 繁 
殖 资源 分 配 的 第 一 步 (Weiner 等 , 2009), ， 已 有 
的 研究 表明 繁殖 分 配 与 个 体 大 小 之 间 可 能 存在 负 
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相关 、 正 相关 或 无 关 三 种 关系 。 例 如 直立 芋 陵 菜 
( Potentilla recta) (Soule 和 Werner, 1981) 和 欧 
洲 金 莲花 (Trollius europaeus) (Hemborg 和 Karls- 
son，1998) 的 繁殖 分 配 都 随 个 体 的 增 大 而 减 小 ， 
而 男 一 些 物种 的 繁殖 分 配 则 与 个 体 大 小 正 相 关 
( 刘 左 军 等 , 2002; Hautier 等 ,2009; 王 一 峰 等 ， 
2012) 或 不 存在 相互 依赖 关系 (Hemborg 和 Karls- 
son，1998) 。 我 们 对 露 蔓 乌 头 的 研究 结果 表明 ， 随 
植株 个 体 增 大 ，3 个 种 群 投入 到 花 的 资源 越 高 ， 
但 比例 却 显著 降低 ， 进 一 步 证 明了 植物 个 体 大 小 
依赖 性 的 繁殖 分 配 (Sato, 2002; Zhang 和 Jiang， 
2002) 。 繁 殖 分 配 与 个 体 大 小 负 相 关 可 能 与 繁殖 
代价 与 个 体 大 小 成 正比 有 关 ， 繁 殖 代 价 的 增 大 能 
在 一 定 程度 上 解释 资源 对 繁殖 支持 结构 ( 即 营 
养 器 官 ) 分 配 的 增加 (Reekie，1998)。 在 高 山 
环境 中 ,植物 在 生长 过 程 中 面临 多 种 复杂 且 不 稳 
定 的 外 界 环境 因素 干扰 ， 随 个 体 的 增 大 ， 植 株 受 
动物 取 食 、 踩 踏 以 及 强风 、 冰 起 等 袭击 的 可 能 性 
也 增 大 ， 因 此 大 个 体 植 株 的 繁殖 代价 通常 较 高 ， 
相应 地 需要 对 繁殖 支持 结构 投入 更 多 的 资源 ， 从 
而 使 繁殖 分 配 降低 。 露 蕊 乌 头 主要 分 布 在 青藏 高 
原 地 区 ， 而 恶劣 的 环境 条 件 可 能 是 导致 植物 繁殖 
分 配 随 个 体 大 小 增 大 而 降低 的 原因 之 一 。 

露营 乌 头 是 两 年 生 草 本 植物 ， 对 于 这 类 短命 
草本 植物 ， 和 营养 器 官 生 物 量 和 繁殖 器 官 生物 量 通 
常 表现 出 一 种 简单 的 线性 回归 关系 ， 且 回归 线 可 
能 会 经 过 原点 或 具有 正 的 横 坐 标 截 距 (Weiner 
等 , 2009) 。 如 果 回 归 线 具有 正 的 模 坐 标 截 距 ， 表 
明 该 物种 必须 生长 到 一 定 大 小 才 会 开始 繁殖 ， 即 
进行 繁殖 的 植株 个 体 大 小 存在 一 个 闪 值 (Hembo- 
rg 和 Karlsson，1998; Weiner，1988) 。 露 蕊 乌 头 3 
个 种 群 的 花生 物 量 随 营养 名 官 生物 量 的 增 大 而 增 
加 ， 但 繁殖 央 官 生物 量 与 营养 器 官 生物 量 的 回归 
分 析 结 果 表 明 在 3 个 种 群 的 横 坐 标 截 距 均 小 于 0 
(图 2)， 所 以 我 们 的 研究 结果 不 支持 “植物 开始 
索 殖 必须 达到 一 定 的 大 小 〈 国 值 ) ”这 一 结论 。 
导致 这 一 结果 的 原因 可 能 与 露营 包头 的 生活 史 特 
征 有 关 ， 高 山 环境 的 生长 季节 较 短 (Kaorer， 
2003) ， 而 两 年 生 植物 需要 在 较 短 的 生长 季节 内 
完成 从 种 苗 到 结实 的 全 部 生活 史 阶 段 ， 因 此 可 能 
存在 营养 生长 和 繁殖 同时 进行 的 现象 而 使 得 露营 
乌 头 的 繁殖 分 配 与 营养 器 官 的 关系 偏离 了 “ 植 









































物 开 始 繁殖 必须 达到 一 定 的 大 小 〈 阔 值 ) ”这 一 
结论 ， 但 这 一 推论 需要 更 多 的 证 据 来 证 明 。 

对 露营 乌 头 3 个 种 群 的 研究 表明 ， 同 仁 种 群 
的 植株 高 度 、 根 生物 量 、 营 养 锅 官 生物 量 均 显 著 
高 于 海北 和 兴 海 两 个 种 群 (图 1) ， 而 同仁 和 兴 
海 两 个 种 群 的 花 数量 和 生物 量 显著 高 于 海北 种 
群 ， 但 兴 海 和 海北 两 个 种 群 的 繁殖 分 配 均 显著 高 
于 同仁 种 群 。 这 些 人 研究 结果 表明 ， 植 株 的 个 体 越 
大 ， 投 入 到 繁殖 的 资源 越 多 ， 但 比例 却 呈 降低 的 
趋势 (Sato，2002; Zhang 和 Jiang，2002 ) 。 兴 海 
和 海北 两 个 种 群 的 海拔 高 于 同仁 种 群 ， 而 通常 情 
况 下 ， 随 海拔 的 升 高 植株 的 生长 环境 条 件 更 加 恶 
劣 ， 可 获取 的 资源 总 量 降 低 ， 因 此 高 海拔 种 群 的 
植株 大 小 通常 小 于 低 海 拔 种 群 (Fabbro 和 Kimer， 
2004; 赵 方 和 杨 永 平 ，2008; Fan 和 Yang，2009; 
Hautier 等 , 2009) ， 在 高 海拔 种 群 露 划 乌 头 植株 
大 小 表现 出 降低 的 趋势 ， 但 投入 到 繁殖 器 官 的 资 
源 比 例 却 显著 增加 。 一 方面 , 个体 增 大 后 分 配 到 
繁殖 的 资源 降低 可 能 是 由 于 较 大 的 个 体 更 容易 受 
到 干扰 〈 如 动物 取 食 和 占 踏 、 强 风 黎 击 等 ) ， 因 
此 个 体 较 大 植株 的 繁殖 代价 也 相应 增 大 ， 进 而 表 
现 为 对 杜 殖 支持 结构 (营养 咒 官 ) 的 分 配 增加 
以 及 对 繁殖 结构 投资 的 降低 (Reekie，1998 ) ; 
而 另外 一 方面 ,我们 的 研究 结果 表明 在 高 海拔 地 
区 ， 植 物 会 将 更 多 的 资源 分 配 到 繁殖 器 官 ( 花 ) ， 
进一步 证 明了 有 性 繁殖 对 植物 具有 更 为 重要 的 意 
义 (Fabbro 和 Kormer, 2004; 赵 方 和 杨 永 平 ，2008; 
范 邓 妹 和 杨 永 平 , 2009; Fan 和 Yang, 2009)。 
3.2 露 花 乌 头 分 布 区 及 边界 的 形成 

物种 边界 形成 的 决定 因子 通常 包括 生物 和 非 
生物 因素 ， 且 通常 与 物种 的 生态 位 有 关 (Sexton 
等 , 2009) ， 这 些 因子 包括 天 敌 释 放 的 选择 压力 、 
对 当地 和 气候 环境 的 生理 适应 〈Gaston，2009) 、 决 定 
濒危 或 者 扩张 动态 的 栖息 地 结构 (Holt 等 , 2005) 、 
交配 系统 ( Herlihy 和 Eckert, 2005; Moeller, 2006) 
和 遗传 多 样 性 (Eckert 等 , 2008) 等 。 大 量 的 理 
论 模型 预测 了 多 种 导致 物种 边界 形成 的 方式 ， 如 
欧 争 排斥 、 阿 利 效应 、 杂 交 和 基因 流 限制 (Sex- 
ton 等 , 2009) 。 最 近 的 理论 模型 发 现 ， 当 花粉 限 
制 从 分 布 区 中 心 到 边缘 增加 时 或 生境 可 利用 性 和 
近 交 衰退 从 分 布 区 中 心 到 边缘 减少 时 ， 自 交 与 不 
扩散 的 进化 联合 支持 物种 分 布 区 形成 稳定 的 边界 
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(Sun 和 Cheptou，2012) 。 但 很 少 有 研究 利用 物 
种 的 繁殖 分 配 模 式 来 解释 物种 分 布 区 及 边界 的 形 
成 机 制 。 繁 殖 产 出 最 大 化 的 分 配 模 型 被 认为 是 最 
优 的 分 配 模 型 (King 和 Roughgarden, 1983)， 对 
一 年 生 植物 而 言 ， 如 果 假 定 营养 器 官 和 繁殖 需 官 
的 光合 产物 转换 效率 相同 并 忽略 开花 期 的 生物 量 
转移 且 植 物 的 净 光 合 速率 与 营养 带 官 的 生物 量 呈 
正比 ， 那 么 植物 在 生长 季 结 束 时 繁殖 生物 量 等 于 
营养 器 官 的 生物 量 ， 此 时 的 繁殖 分 配 等 于 50%， 
即 为 一 年 生 植物 的 最 优 繁殖 分 配 ， 但 实际 情况 下 
一 年 生 植 物 的 繁殖 分 配 通 常 低 于 这 一 预测 值 ( 张 
大 勇 , 2003) 。 露 营 乌 头 为 两 年 生 植 物 ， 在 整个 生活 
史 过 程 中 只 发 生 一 次 开花 现象 ， 因 此 一 年 生 植物 
的 繁殖 分 配 策略 应 该 可 以 在 两 年 生 植 物 中 使 用 。 
在 我 们 的 研究 中 ， 海 北 和 兴 海 两 个 种 群 并 非 露营 
乌 头 从 同仁 种 群 扩张 后 的 向 北 和 向 西 的 边缘 种 
群 ， 但 露营 乌 头 海北 和 兴 海 两 个 种 群 的 繁殖 分 配 
均 显 著 高 于 同仁 种 群 ， 表 明 该 植物 在 扩张 过 程 中 
逐渐 增加 了 对 繁殖 资源 投资 的 比例 ， 这 一 结果 可 
以 说 明 露 营 乌 头 在 扩张 过 程 中 逐渐 实现 楷 殖 产 出 
最 大 化 ， 并 可 能 在 边缘 种 群 实现 最 优 繁殖 分 配 进 
而 导致 扩张 行为 的 停止 ， 最 终 形 成 该 物种 分 布 区 
的 边界 ， 但 这 一 结论 仍 需 在 更 多 的 植物 中 验证 。 
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